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1. INTRODUCCIÓN  
 
La región Neotropical está ubicada hacia el flanco occidental del océano Atlántico, 
extendiéndose desde el norte de México hasta el centro de Argentina, siendo parte de 
ésta la subregión Caribe que se sitúa desde Centroamérica y las Antillas, hasta llegar al 
nororiente de América del Sur (Morrone, 2001). Diversos autores concuerdan en que esta 
región pertenece a una de las áreas geográficas con alto grado de complejidad debido a 
su desarrollo geológico, geofísico y biológico (Rosen, 1985; Hedges, 1992; Iturralde-
Vinent y MacPhee, 1999), los cuales son evidenciados en teorías como la tectónica de 
placas (Freeland y Dietz, 1971) y propuesta años atrás por Croizat (1958). En el marco de 
esta complejidad, se han planteado hipótesis biogeográficas que intentan explicar la 
formación de esta región y la evolución de la biota asociada a esta subregión. Rosen 
(1975) propuso un modelo vicariante (continente-isla) fundamentado en la distribución de 
grupos de animales terrestres y acuáticos (dulceacuícolas y marinos); este modelo 
presupone que las Proto-Antillas interactuaban con los márgenes contiguos al continente 
mientras estas eran tectónicamente desplazadas hacia el este, obteniendo así parte de su 
biota hasta que posteriormente quedaron aisladas en los lugares que actualmente 
ocupan.  
 
Por otra parte, Hedges et al., (1992; 1994) utilizaron datos provenientes de diferentes 
linajes de anfibios y reptiles, con el objetivo de inferir sobre el origen de los vertebrados en 
las Indias Occidentales. Los análisis filogenéticos sugieren que gran parte de esos taxa 
tienen similitudes con grupos encontrados en Suramérica, por lo que se sugiere una 
dispersión a través del agua, proveniente del continente desde la desembocadura de los 
principales ríos de América del Sur (Amazonas, Orinoco) hasta llegar a las Indias 
Occidentales, escenario biogeográfico que es respaldado en gran parte, por los tiempos 
de divergencia inferidos. Por otra parte, Iturralde-Vinent y MacPhee (1999) sugieren que 
América del Sur y el norte de las Antillas Mayores, entre el Eoceno y el Oligoceno, 
quedaron conectadas por un landspan o extensión de tierra denominado GAARlandia, 
permitiendo así el intercambio de biota entre estas dos áreas. En conclusión, la biota 
relacionada con la región Caribe ha sido ampliamente moldeada tanto por eventos 
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vicariantes y de dispersión, así como por procesos de extinción (Crother y Guyer, 1996), 
tanto a niveles supra-específicos como infra-específicos (i.e., a nivel poblacional). 
 
La mayoría de estudios filogeográficos en artrópodos terrestres e insectos en la región 
Neotropical se centran en grupos relacionados con vectores de enfermedades humanas, 
sin embargo, son pocos los estudios realizados con el interés de aprender sobre los 
procesos y mecanismos que han influido en la distribución histórica de estos grupos de 
animales (Turchetto-Zolet et al., 2013). En las arañas de la especie Argiope argentata 
distribuidas en los Estados Unidos, islas del Caribe y sur de Argentina, se ha encontrado 
que su colonización, diversificación y endemismo se debe a múltiples eventos de 
dispersión y aislamiento por distancia, consistentes con el modelo de dispersión 
intermedio, debido a que las especies de este género son buenos dispersores por lo que 
el efecto de las barreras oceánicas no resultan ser una limitante (Agnarsson et al., 2016). 
 
En hormigas muchos de estos estudios filogeográficos se centran en otras regiones 
geográficas u otros géneros diferentes, siendo escasa la información que se tiene acerca 
de las especies pertenecientes a Tapinoma en la Región Neotropical. Por ejemplo, 
Petráková et al., (2017) reconstruyó la historia evolutiva de las poblaciones europeas y 
asiáticas de Liometopum microcephalum. Seifert et al., (2017) implementó el uso de 
herramientas de ADN mitocondrial (ADNmt) para explorar evidencia sobre la existencia de 
múltiples especies dentro de un complejo de especies asociado con la especie Tapinoma 
nigerrimum, no obstante, no se exploraron escenarios filogeográficos. 
 
En la especie de hormiga Platythyrea punctata se ha sugerido que la dispersión de esta 
especie parece ser muy limitado, tal vez por la baja capacidad de vuelo de las reinas lo 
que contrasta con su amplia distribución que se extiende desde el sur de Texas, 
Centroamérica y las Indias Occidentales (Florida, Bahamas, Antillas Mayores y Menores),; 
no obstante, Wheeler (1905) registra hembras aladas en las Bahamas, lo que se sugiere 
que la colonización del continente hacia las islas era considerablemente poca, pero a la 
vez exitosa (Seal, 2011). Por otra parte, estudios filogeográficos en especies del género 
Trachymyrmex (T. septentrionalis y T. turrifex) presentes en sureste de los Estados 
Unidos sugieren que su distribución actual se debe a procesos de dispersión puesto que 
T. septentrionalis tiene un origen oriental debido a que la mayor diversidad genética de 
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esta especie se encontró al este del Mississippi, caso contario con T. turrifex quien al 
parecer evolucionó en México, ya que se encontró que estas hormigas presenta poco 
variación en su ADN mitocondrial, estando actualmente ausente en el este de 
Norteamérica (Seal, 2015). Recientemente, Zima et al., (2016) identificaron marcadores 
de microsatélites para estudios de genética de poblaciones de la hormiga Tapinoma 
melanocephalum distribuida en todo el mundo.  
 
Las hormigas (Hymenoptera: Formicidae) son insectos que se encuentran distribuidas en 
gran variedad de ecosistemas terrestres, exceptuando hábitats hostiles como la tundra, 
páramos y nieves perpetuas (Hölldobler y Wilson, 1990). En estos organismos, las nuevas 
áreas son colonizadas por la dispersión de las reinas (Fernández, 2003). La capacidad de 
dispersión es primordial en la historia de vida de un organismo, ya que moldea la 
distribución de la variabilidad genética intra- e inter-poblacional, favoreciendo la 
supervivencia de los individuos (Clémencet et al., 2005), por lo tanto, la supervivencia 
(i.e., acción de factores selectivos sobre las poblaciones de la especie) a largo plazo en 
áreas geográficamente aisladas conduce a la diferenciación genética entre poblaciones 
(Hewitt, 1996; Ursenbacher et al., 2006). De igual manera existen mecanismos de índole 
neutral que también generan diferenciación genética puede llevar a que las frecuencias 
alélicas de las especies cambien en el tiempo  (e.g., la deriva genética), este mecanismo 
actúa sobre poblaciones pequeñas, producido por efecto estocástico como consecuencia 
del muestreo aleatorio en la reproducción y generando pérdida de unos alelos por azar y 
no por selección natural (Pierce, 2009). 
 
Este grupo de insectos presenta una alta diversidad superando las 13000 especies, 
representadas en 17 subfamilias vivientes y 333 géneros a nivel mundial (Bolton, 2018). 
Aunque su distribución es cosmopolita, presenta desigualdad en la composición y riqueza 
en las diferentes áreas biogeográficas, sin embargo, en la región Neotropical se considera 
que existen mayor concentración de la diversidad de estos organismos (Fisher, 2010). En 
el Neotrópico las hormigas se encuentran representadas por las subfamilias 
Agroecomyrmecinae, Amblyoponinae, Dolichoderinae, Dorylinae, Ectatomminae, 
Formicinae, Heteroponerinae, Martialinae, Myrmicinae, Paraponerinae, Ponerinae, 




Con distribución cosmopolita, la subfamilia Dolichoderinae es un grupo monofilético 
(Shattuck, 1992; Ward et al., 2010) con doce géneros en la región Neotropical: Anilidris, 
Azteca, Bothriomyrmex, Dolichoderus, Dorymyrmex, Forelius, Gracilidris, Leptomyrmex, 
Linepithema, Liometopum, Tapinoma y Technomyrmex, (Guerrero y Sanabria, 2011; 
Bolton, 2016). El género Tapinoma, está compuesto por 72 especies y 25 subespecies 
aceptadas (Bolton, 2018). Ward et al., (2010) proponen que este género de hormigas es 
monofilético, sugiriendo mediante análisis moleculares que Tapinoma es el grupo 
hermano de Aptinoma. 
 
En América, las subfamilias Formicinae, Myrmicinae y Ponerinae tiene mayor número de 
investigaciones relacionadas con estudios biogeográficos o filogeográficos, entre los 
cuales se encuentran los trabajos hechos con Atta spp (Solomon et al., 2008) 
Camponotus (Clouse, 2015), Linepithema (Wild, 2009), Platythyrea punctata (Seal, 2011) 
Trachymyrmex septentrionalis y T. turrifex (Seal, 2015), mientras que las investigaciones 
con especies de la subfamilia Dolichoderinae, excepto Linepithema (Wild, 2009) 
virtualmente no se han realizado y los datos provienen de latitudes templadas del 
hemisferio Norte; por ejemplo Liometopum microcephalum (Petráková et al., 2017). A 
nivel de las relaciones filogeográficas no se han realizado ningún tipo de estudios en las 
especies del género Tapinoma, por consiguiente, la especie Tapinoma litorale podría 
servir como modelo biológico para entender la historia de las formaciones insulares del 
Caribe biogeográfico. 
 
Tapinoma litorale, tiene una distribución completamente caribeña, que va desde La 
Florida peninsular, Las Indias Occidentales, México, América Central y el norte de 
América del Sur. Los primeros registros de T. litorale proceden de la Florida, Puerto Rico, 
Bahamas y Cuba. Recientemente se publicaron registros provenientes de Guatemala, 
Honduras, Belice, Costa Rica, Trinidad, Haití, Jamaica, Las Islas Turcas y Caicos, 
Colombia y Venezuela (Wetterer y Guerrero, 2017). 
 
Para lograr entender la historia evolutiva de esta especie de hormiga a lo largo de su 
ámbito de distribución, se secuenciaron fragmentos de ADN mitocondrial del gen 
Citocromo Oxidasa subunidad I (COI), debido a su utilidad para reconocer relaciones 
poblaciones (variabilidad intrapoblacional). Así mismo, la información molecular analizada 
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bajo el marco filogenético, permitió evaluar la hipótesis de posible origen de Tapinoma 
litorale en el norte de América del Sur (Colombia o Venezuela) y una rápida expansión por 
dispersión (en varios momentos) hacia hábitats favorables en el Caribe, utilizando el 
cinturón caribeño (islas) que va desde el frente de Venezuela hasta llegar al sur de la 
Florida.  
 
Actualmente en el Grupo de Investigación en Insectos Neotropicales adscrito a la Facultad 
de Ciencias Básicas de la Universidad del Magdalena, se está realizando el proyecto de 
investigación titulado Sistemática y Evolución de las hormigas Tapinoma Föerster 
(Formicidae: Dolichoderinae) en la región Neotropical, lo cual tiene como objetivo 
esclarecer la taxonomía de esas hormigas e inferir la historia evolutiva (i.e., relaciones 
biogeográficas y filogenéticas) en la región Neotropical. En la segunda fase de este 
proyecto se busca producir secuencias de ADN mitocondrial y nuclear que permitan 
generar diferentes análisis tanto genealógicos y filogenéticos, los cuales ayuden a inferir 
escenarios biogeográficos que incluyen inferencia de tiempos de divergencia entre 
especies. Por tal motivo, el desarrollo de esta pasantía de investigación contribuyó 
sustancialmente en el desarrollo y alcance de los objetivos propuestos y resultados del 
proyecto, permitiendo fortalecer la formación del estudiante en el área de las ciencias 
biológicas, y robusteciendo los conocimientos en el campo de la sistemática, biogeografía 
















2. OBJETIVO GENERAL 
 
Reconstruir la historia evolutiva de la especie Tapinoma litorale a lo largo de su ámbito de 
distribución. 
 
3. OBJETIVOS ESPECÍFICOS 
 
 Analizar la estructura genética de la especie T. litorale por medio de secuencias de 
ADN mitocondrial. 
 Inferir las relaciones genealógicas de las poblaciones de T. litorale distribuidas en 
la región Caribe. 
 Estimar los tiempos de divergencia de las poblaciones T.  litorale. 
 Inferir el posible origen de la especie, teniendo en cuenta los diferentes 
mecanismos y procesos que han permitido la expansión de las poblaciones a lo 






















A partir del estudio de teorías tales como la deriva continental, expansión del fondo 
oceánico y la tectónica de placas, los científicos se han cuestionado acerca de cuáles 
podrían ser las posibles causas que han moldeado la geografía y la distribución de la 
biota actual de la Tierra. Es por esto que disciplinas tales como la biogeografía y la 
geología, aunque independientes, resultan ser complementarias para estudio de la vida 
en la Tierra (Echeverry, 2011). Por su parte dos áreas de estudio que debido a sus 
diferencias en sus enfoques teóricos y metodológicos, como lo son la sistemática y la 
genética de poblaciones, han encontrado un punto de equilibrio direccionado hacia el 
estudio de una nueva ciencia denominada filogeografía, la cual busca mediante el análisis 
espacial de los linajes génicos, explicar los procesos históricos (i.e., posibles eventos de 
vicarianza o dispersión) que podrían dar lugar a las distribuciones geográficas 
contemporáneas de las especies (Avise et al., 1987).  
 
El empleo de herramientas moleculares, tales como los marcadores mitocondriales no 
solo han sido de utilidad para apoyar diferentes hipótesis sobre la delimitación de 
especies, sino que también permiten comprender la evolución de las especies. Por tal 
motivo, la utilidad de obtener secuencias de ADN se convierte en un recurso de 
información idóneo que permite sugerir hipótesis que bajo un escenario filogeográfico se 
pueda reconstruir la historia evolutiva de la especie Tapinoma litorale. Por otro lado, esta 
especie no cuenta con información genética disponible, publicada o registrada en bases 
de datos tipo GenBank. 
 
Con esta propuesta de investigación se pretende contribuir en la obtención de resultados 
dentro del proyecto de investigación Sistemática y Evolución de las hormigas Tapinoma 
(Formicidae: Dolichoderinae) en la región Neotropical, lo que repercute 
trascendentalmente en mi desarrollo y formación profesional como joven investigadora, 
complementando así mis conocimientos en áreas como la sistemática, biogeografía y 




5. GENERALIDADES DE LA EMPRESA 
 
El Grupo de Investigación en Insectos Neotropicales está adscrito a la Facultad de 
Ciencias Básicas de la Universidad del Magdalena, cuyo director actual es el profesor 
Roberto José Guerrero Flórez, especialista en Taxonomía de Hormigas Neotropicales. 
Las principales líneas de investigación de este grupo son: bionomía de los artrópodos y 
parientes afines de la Sierra Nevada de Santa Marta, diversidad de insectos terrestres en 
los agroecosistemas de Colombia y sistemática, biología y ecología de Hormigas 
Neotropicales. El principal objetivo de este grupo de investigación, es el desarrollo de 
proyectos que potencialicen el conocimiento de la entomofauna Neotropical, facilitando el 
planteamiento de estrategias de conservación y manejo sostenible de los recursos 
biológicos.  
 
El grupo tiene como propósito centrar sus investigaciones en la biología, ecología, 
taxonomía y biogeografía de insectos Neotropicales en sistemas naturales, perturbados y 
agrícolas. Para ello se propone evaluar la fauna de insectos presentes en los ecosistemas 
naturales y agrícolas de Colombia, incrementar el conocimiento taxonómico, ecológico y 
biogeográfico de los coleópteros Neotropicales, analizar aspectos biológicos, ecológicos y 
biogeográficos en las hormigas pertenecientes al Neotrópico, estudiar las relaciones 
biológicas, filogenéticas y ecológicas de los insectos acuáticos presentes en los sistemas 
lenticos y loticos de Colombia y promover la utilización de grupos indicadores para evaluar 













6. MATERIALES Y MÉTODOS  
 
6.1. Obtención de las muestras 
  
Para conocer la historia evolutiva de Tapinoma litorale a lo largo de su distribución, se 
analizaron veintiuna muestras provenientes de nueve países, abarcando así más del 60% 
de la distribución de esta especie de Tapinoma (Wetterer y Guerrero, 2017); 
adicionalmente, se incluyeron otras especies del género Tapinoma elegidas como grupo 
externo para los análisis filogenéticos (TABLA 1).  
 




CÓDIGO ESPECIE LOCALIDAD 
001 Tapinoma litorale N end of road, North Bimini, Bahamas 
011 Tapinoma litorale Bonefish Lagoon, Half Moon Cay, Bahamas 
002 Tapinoma litorale Palm Beach Co., Florida, Estados Unidos de América (EUA) 
053 Tapinoma litorale Stuart, Florida, Estados Unidos de América 
055 Tapinoma litorale 
Boca Raton, Gumbo Limbo Nature Center, Estados Unidos de 
América 
016 Tapinoma litorale 
12 Km ENE San Francisco de Macoris, Prov. Duarte, Rep. 
Dominicana 
020 Tapinoma litorale 5.5 Km NE Arroyo Frio, La Vega, Rep. Dominicana 
005 Tapinoma litorale Mahogany Bay, Roatan, Honduras 
014 Tapinoma litorale Canal South of Airport, Grand Turk, Islas Turcas y Caicos (TCI) 
070 Tapinoma litorale 5km NW Morales, Izabal, Guatemala 
109 Tapinoma litorale Cerro Cahu, Petén, Guatemala 
073 Tapinoma litorale Mr. Sancho's, Cozumel, México 
092 Tapinoma litorale Nahá, Chiapas, México 
094 Tapinoma litorale 8km SE Salto de Agua, Chiapas, México 
116 Tapinoma litorale RN Kahka Creek, Región Autónoma del Atlántico Norte, Nicaragua 
9843 Tapinoma litorale Sierra Nevada de Santa Marta, Colombia 
023 Tapinoma sessile 
4 km NE Mt Charleston, Clark County, Nevada, Estados Unidos de 
América 
022 Tapinoma schreiberi 
4 km NE Mt Charleston, Clark County, Nevada, Estados Unidos de 
América 
029 Tapinoma melanocephalum Santa Marta, Magdalena, Colombia 
045 Tapinoma melanocephalum Porto Velho, Rondônia, Brasil 
047 Tapinoma melanocephalum La Unión, Guerrero, México 
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6.2. Extracción y secuenciación del ADN 
 
Los procesos de extracción, purificación y amplificación del ADN de las muestras de 
hormigas Tapinoma se realizaron el laboratorio del Grupo de Investigación en Evolución y 
Sistemática Molecular de la Universidad del Magdalena. Se amplificaron tres genes 
codificantes para proteínas, un fragmento del gen mitocondrial Citocromo Oxidasa 
subunidad I (COI), y dos genes nucleares Long-Wave Rhodopsin (LWR) y Wingless (WG). 
La información de los cebadores (“primers”) utilizados para la amplificación y 
secuenciación se referencian en la TABLA 2. El locus mitocondrial del gen COI se 
amplificó mediante el uso de dos sets de cebadores, teniendo en cuenta los utilizados por 
Wild (2009), correspondiendo a un fragmento de aproximadamente 750 pares de base 
(pb) de dos segmentos sobrepuestos. En el caso de los genes nucleares (WG) y (LWR) 
fueron amplificados como fragmentos individuales con un tamaño de aproximadamente 
329 pb y 469 pb, respectivamente; ambos fragmentos de genes poseen regiones no 
codificantes (intrones) de 268 pb y 87 pares de bases, respectivamente. La secuenciación 
del ADN se realizó en el Servicio de Secuenciación y Análisis Molecular de la Universidad 
Nacional de Colombia por el método Sanger. 
 
TABLA 2. Cebadores usados para la secuenciación de los marcadores moleculares  
MARCADOR PRIMER SECUENCIA (5' -3 ') REFERENCIA 
COI Jerry CAACATTTATTTTGATTTTTTGG Simon et al., 1994 
COI Ben3r GCWACWACRTAATAKGTATCATG Brady et al., 2000 
COI CI13 ATAATTTTTTTTATAGTTATACC Hasegawa et al., 2002 
COI CI14 ATTTCTTTTTTTCCTCTTTC Hasegawa et al., 2002 
LWR LR143F GACAAAGTKCCACCRGARATGCT Ward & Downie, 2005 
LWR LR639ER YTTACCGRTTCCATCCRAACA Ward & Downie, 2005 
WG Wg290F GCWGTRACTCACAGYATCGC P. Ward, pers. comm 
WG Wg645R CGRTCCTTBAGRTTRTCGCC P. Ward, pers. comm 
 
6.3. Edición de las secuencias  
 
Las secuencias para cada gen se generaron a partir de cebadores directos (forward) e 
inversos (reverse), las cuales fueron editadas de forma manual usando el programa 
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ProSeq 3.5 para obtener una mejor resolución de las mismas (Filatov, 2009). El proceso 
se detalla a continuación: 
 



















































































































8. clic en DOTTED VIEW; donde aparezcan los puntos es porque coinciden las 









9. La secuencia es editada teniendo en cuenta que los picos estén bien definidos en 
el electroferograma. Nótese que al inicio del electroferograma (bases 1 al 19) no 








10. Una vez editada la secuencia se guarda en bloc de notas (formato txt). El nombre 
de la secuencia debe ser antecedido por el símbolo (>) (formato Fasta) para que 
































12. Este último paso se realiza para constatar que la secuencia que hemos 














6.4. Alineamiento de las secuencias  
 
Una vez terminada la edición de las secuencias, el alineamiento se realizó con el 
programa MEGA 7.0 (Kumar et al., 2016) usando el algoritmo MUSCLE (Edgar, 2004). El 
proceso de alineamiento se detalla a continuación:  
 
























3. A continuación se desplegará una ventana, donde se debe seleccionar la primera 
opción y dar clic en OK. Posteriormente se aparecerá un ventana donde daremos clic 
en la opción DNA (esta selección dependerá de si nuestros datos son secuencias de 







4. En la venta que se abre se deben cargar las secuencias que se desean alinear, 












5. Se seleccionan las secuencias, se da clic en el botón Align selected with MUSCLE 














6. Posteriormente saldrá una ventana donde se dejaran todos los valores por defecto 






7. Una vez alineadas las secuencias se eliminan los nucleótidos que sobran en los 













8. Por último para garantizar que el alineamiento quedó correctamente se traducen 
las secuencias de ADN a aminoácidos (proteínas). Para ello se debe seleccionar el 









9. Se da clic en la pestaña Translated Protein Sequences y se verifica que no hayan 








Para alinear COI se utilizó una secuencia de GenBank de Tapinoma opacum de 1035 pb 
(código de entrada DQ353340.1), con el propósito de enlazar las dos series de cebadores 
usados. Las zonas donde se solaparon las secuencias (llamadas aquí regiones 
redundantes) sirvieron para determinar los sitios de inicio y finalización de los cebadores 
(FIGURA 1). En este caso el fragmento inicial es amplificado por el cebador 13-14 
(Hasegawa et al., 2002) y el que finaliza es Jerry & Ben (Simon et al., 1994; Brady et al., 
2000). Para verificar deleciones/inserciones y codones de parada, las secuencias fueron 








FIGURA 1. Empalme de las secuencias obtenidas para COI usando dos sets de primers. 
A: Inicio del primer Jerry & Ben. B: Finalización del primer 13 -14.  
 
Para el alineamiento de los genes nucleares WG y LWR se emplearon secuencias 
obtenidas de GenBank, Tapinoma sessile (FJ161912.1) y T. melanocephalum 
(FJ940009.1). Se identificaron regiones no codificantes de alrededor de 268 pb y 87 pb 
respectivamente (FIGURA 2). Estos sitios fueron eliminados para obtener las secuencias 





FIGURA 2. Región no codificante (intron) del gen LWR.   
6.5. Análisis de las secuencias y filogenéticos 
 
A las secuencias obtenidas de Tapinoma litorale se les calculó la composición de 
nucleótidos con el programa MEGA 7.0 (Kumar et al., 2016) y el cálculo de los sitios 
polimórficos se realizó en el programa DnaSP, versión 6 (Rozas et al., 2017). 
 
Los análisis filogénicos de máxima verosimilitud fueron realizados con las secuencias del 
fragmento del gen COI; desafortunadamente no se logró obtener secuencias de los genes 
nucleares WG y LWR para todas las muestras de hormigas incluidas en el trabajo, por lo 
tanto, fueron excluidas de los análisis. 
 
Para la reconstrucción filogenética basada en máxima verosimilitud, se plantearon dos 
escenarios diferentes  a los cuales fueron remuestreados con 500 repeticiones de 
bootstrap; a continuación los esquemas utilizados: 1) Secuencias de COI para todo lo 
morfológicamente identificado como Tapinoma litorale y el grupo externo (T. sessile, T. 
melanocephalum y T. schreiberi); 2) Usando las secuencias de COI de T. litorale pero 
excluyendo la muestra de Colombia y Honduras, debido a la diferenciación genética que 
presentan con respecto a las otras muestras de T. litorale, utilizando los mismos taxones 
como grupo externo. 
 
Previo a la reconstrucción filogenética, se infirió el modelo evolutivo de sustitución 
utilizando el programa MEGA 7.0.18, este análisis se realiza bajo el criterio de máxima 
verosimilitud, el cual examina la topología más verosímil la cual se ajusta a la matriz de 




de ajuste de los distintos modelos a nuestros datos requiere de una topología y unas 
longitudes de rama. Para tal motivo se configura  en el análisis que se construya un árbol 
inicial para los datos por el método del vecino más cercano o  (Neighbor - Joining),  
indicando que todos los sitios que contengan espacios de alineación e información 
faltante antes de que comience el cálculo sean eliminados (opción de eliminación 
completa), no se usó un esquema de partición específico por lo cual se utilizaron las 
posiciones 1ª, 2ª, 3ª de los codones y los sitios no codificadas para el análisis, sin 
embargo en nuestros datos las secuencias de nucleótidos no contiene regiones que no 
codifican proteínas (Nei y Kumar, 2000; Kumar et al., 2016). Para esta inferencia se 
seleccionó el modelo con el menor valor de Criterio de Información Akaike, corregido 
(AICc) y Criterio de Información Bayesiano (BIC). El modelo que mejor se ajustó a los 
datos fue GTR+G+I (General Time Reversible (GTR) + distribución Gamma discreta (G) + 
fracción de los sitios evolutivamente invariables (I)), este modelo es basado en un 
esquema reversible, es decir, que la cantidad de cambio desde el estado A  B     es 
igual a la cantidad de cambio de B  A (aunque los dos estados pueden ocurrir con 
diferentes frecuencias), por lo que se considera que cada una de las bases nitrogenadas 
tienen distintas frecuencias; πA ≠ πC ≠ πG ≠ πT, y seis tasas de sustitución para las 
transiciones (ti) y trasnversiones (tv); α ≠ β (Nei y Kumar, 2000).  
 
Las distancias genéticas entre las secuencias se calcularon usando el modelo K2P 
(Kimura con dos parámetros) (Kimura, 1980) incluyendo un remuestreo de bootstrap con 
500 réplicas. Para los clados principales definidos en el análisis filogenético, también se 
calcularon las distancias K2P medias entre grupos y dentro del grupo utilizando MEGA 
7.0.18 (Kumar et al., 2016). Las estimaciones de divergencia fueron calculados en el 
programa MEGA 7.0.18 (Kumar et al., 2016), usando como puntos de calibración los 
tiempos inferidos para Tapinoma nigerrimum  (3.3 - 1.5 Ma) (Seifert, 2017).   
 
Complementario al análisis de máxima verosimilitud, se construyeron redes de haplotipos 
basadas en parsimonia con en el programa POPART 1.7 (Leigh y Bryant, 2015), usando 




7. RESULTADOS Y DISCUSIÓN  
 
7.1.  Composición de las secuencias 
 
Se amplificaron un total de veintiuna muestras que corresponden a dieciséis de Tapinoma 
litorale, tres de T. melanocephalum, una de T. schreiberi y una de T. sessile, siendo estas 
tres últimas especies quienes constituyen el grupo externo. Las secuencias alineadas del 
gen mitocondrial COI tienen una longitud de 750 pb, a las cuales se les apreció su calidad 
teniendo en cuenta los electroferogramas remitidos para cada secuencia, visualizados en 
el programa ProSeq 3.5. 
 
La composición de nucleótidos en promedio en las 16 secuencias del fragmento COI de 
Tapinoma litorale es T/U= 38.3 %; C= 17.8 %; A= 30,1 % y G= 13.9 %, mostrando un 
sesgo en el porcentaje de A + T para este gen. Dentro de estas secuencias se analizaron 
750 sitios de los cuales se encontraron 220 sitios polimórficos, 155 sitios 
parsimoniosamente informativos y una diversidad nucleotídica (π) de 0,1226. Escárraga 
(2018) reporta altos porcentajes de A y T en los genes mitocondriales COI (A = 30,5% - 
T= 40,5%)  y EPIC1281 (A = 34,8% - T = 32,9%) observándose un sesgo de A + T % en 
poblaciones de Tapinoma atriceps en Brasil.  
 
En insectos se ha registrado que en el ADN mitocondrial la adenina (A) y timina (T) tiende 
a ser más abundante en comparación con regiones de codificación nuclear; en 
Drosophila, por ejemplo, se ha encontrado mayor proporción de A + T% en genes 
mitocondriales como COII, comparado con los genes codificantes Alcohol 
Deshidrogenasa, el gen de Amilasa y gen de Xantina Deshidrogenasa (Crozier, 1992). Se 
esperaría que la alta tasa de transiciones (C  T y G A) fuerce a bajos valores de 
porcentaje A + T % como se ha evidenciado en Drosophila (DeSalle et al., 1987). Al 
mantenerse durante periodos de tiempo considerablemente largos, los porcentajes de A + 
T; moldeados por procesos de selección direccional (Sueoka, 1992), pueden favorecer al 
incremento proporcional de las trasnversiones (AT, A  C, G  T y G  C), 




7.2. Análisis filogenético 
 
En los árboles construidos a partir del método de máxima verosimilitud para el gen COI, 
se obtuvieron dos clados respaldados por diferentes valores de bootstraps en cada árbol 
(FIGURAS 3 y 4), constituidos de la siguiente manera: el primer grupo llamado 
“Mesoamericano” (MA) integrado por las poblaciones continentales de Estados Unidos de 
América (EUA), México, Guatemala y Nicaragua, y un segundo grupo llamado “Caribeño” 
(Car) conformado por linajes isleños de Honduras, Bahamas, Estados Unidos, República 
Dominicana e Islas Turcas y Caicos, cada uno con su propios haplotipos. Las topologías 
son relativamente similares en estructura al interior de los clados, pero discrepan 
notablemente entre los grupos recuperados.  
 
En el primer árbol se observa un agrupamiento diferente de los taxa (FIGURA 3), debido a 
que la población de lo denominado “T. litorale” de Colombia (Sierra Nevada de Santa 
Marta, SNSM) no está compartiendo un ancestro común reciente con las otras 
poblaciones de T. litorale, por el contrario, este linaje de la SNSM está más relacionado 
con el grupo externo formado por Tapinoma melanocephalum + (T. sessile + T. schreiberi) 
relativamente bien respaldado (66% de bootstrap), sugiriendo que “T. litorale” de acuerdo 
a la actual definición taxonómica, no es un grupo monofilético. Por otra parte la población 
de Honduras (isla de Roatán) presenta una atracción de ramas largas y por ende su 
agrupamiento con las secuencias del Caribe se deba a convergencias y no a homologías 
heredades desde un ancestro común reciente. Al extraer las secuencia de la SNSM 
(9843) y de la isla de Roatán (005) la especie T. litorale es monofilética (FIGURA 4). 
Teniendo en cuenta los resultados la morfología de esas poblaciones son convergentes a 
las poblaciones de las Tapinoma litorale de Mesoamérica y el Caribe, por lo tanto, se 
sugiere que la poblaciones que habitan en la Sierra Nevada de Santa Marta y la isla de 
Roatán denominadas como “T. litorale”, deben ser reconocidas como especies diferentes.  
 
En el clado “Mesoamericano”, las poblaciones de Estados Unidos de Américas son 
hermanas al resto de las poblaciones, mientras que las de México no son monofiléticas, 
con un linaje mitocondrial insular (Isla de Cozumel) hermana al resto de las poblaciones y 
dos poblaciones mexicanas en Chiapas muy similares (politomía en el árbol), 
emparentadas con poblaciones más derivadas ubicadas hacia el sur de MA (Guatemala y 
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Nicaragua). Aunque las poblaciones de Estados Unidos de América sean basales, el 
arreglo filogenético al interior del clado MA no sugiere una clara tendencia de dispersión 
de Norte a Sur. Los resultados proponen que las poblaciones mexicanas posiblemente 
han sufrido de algún mecanismo de deriva genética como consecuencia de la dispersión, 
lo que ha conllevado a la diferenciación genética entre las poblaciones, resultando en 
linajes no emparentados recientemente. 
 
Por otra parte, nuestros resultados sugieren una posible dispersión revertida entre la 
población de Nicaragua y las de Guatemala; en este caso, el linaje de Nicaragua es 
hermano al linaje de Guatemala. Teniendo en cuenta colonizaciones unidireccionales o en 
un solo sentido derivadas de la disponibilidad de nuevas áreas para la colonización y 
hábitat disponible, la tendencia esperada mostraría que Tapinoma litorale en América 
Central debió seguir la ruta desde México hacia Guatemala y posteriormente Nicaragua, 
sin embargo, los resultados filogenéticos sugieren que las poblaciones de Nicaragua 
divergieron de un linaje ancestral compartido con las poblaciones de Chiapas en México, 
mientras que las poblaciones de Guatemala (separadas entre sí por aproximadamente 80 
Km de distancia), evolucionaron posterior a la colonización de Nicaragua. Una posible 
explicación de este agrupamiento puede deberse por la pérdida de información, lo que 
involucra la falta de resolución y no registro de bases nucleotídicas dentro de la secuencia 
de ADNmt, lo cual estaría influyendo en la reconstrucción de las relaciones filogenéticas. 
 
Por su parte, en el clado “Caribeño”; el linaje de Honduras es hermano al grupo 
conformado por las poblaciones de Bahamas, EUA, República Dominicana y TIC. Sin 
embargo la población Honduras parece presentar un problema debido a la longitud de su 
rama, y su afinidad con las otras poblaciones podría ser explicada por el efecto de 
atracción de ramas largas (acumulación convergente de muchos cambios); en el árbol se 
observa que el valor de bootstrap es bastante bajo (36%) lo que sugiere que ese 
agrupamiento eventualmente podría colapsar con facilidad.  
 
El arreglo filogenético sugiere que las poblaciones de TCI se dispersaron hacia República 
Dominicana, constituyendo un clado ancestral emparentado con las poblaciones de 
Bahamas y de Estados Unidos de América (002).  Las poblaciones de Bahamas (001) y 
Estados Unidos de América (002) son genéticamente similares, posiblemente se deba a la 
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poca variabilidad en sus secuencias de ADNmt lo que no ha permitido que se acumulen 
cambios que conlleven a que estas poblaciones diverjan genéticamente, además la 
población de Bahamas (011) se relaciona con este grupo constituyendo el linaje más 
derivado de T. litorale. Debido a que hay haplotipos de Estados Unidos de América, 
Caribeños y Mesoamericanos los resultados proponen que las poblaciones 
probablemente como consecuencia de la dispersión han sufrido de algún mecanismo de 
deriva genética (e.g. disponibilidad de recursos, efecto fundador, cuello de botella), 
conllevando a que las poblaciones se diferencien genéticamente, por tal motivo los linajes 






















FIGURA 3. Árbol de máxima verosimilitud inferido con un fragmento del gen COI, usando 
el modelo GTR+G+I, con valor de AICc = 7556,238 y BCI = 7925,180. En este árbol se 
muestran las relaciones de los sitios donde es registrada Tapinoma litorale, e incluye el 
T. litorale 005 Honduras 
T. schreiberi 022 EUA 
T. sessile 023 EUA 
T. melanocephalum 047 México 
T. melanocephalum 029 Colombia 
T. melanocephalum 045 Brasil 
T. litorale 9843 Colombia 
T. litorale 020 R. Dominicana 
T. litorale 016 R. Dominicana 
T. litorale 014 TCI 
T. litorale 011 Bahamas 
T. litorale 002 EUA 
T. litorale 001 Bahamas 
T. litorale 055 EUA 
T. litorale 053 EUA 
T. litorale 006 México 
T. litorale 092 México 
T. litorale 094 México 
T. litorale 116 Nicaragua 
T. litorale 109 Guatemala 
T. litorale 070 Guatemala 
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grupo externo (T. melanocephalum, T. sessile y T. schreiberi). Los números en los nodos 




















FIGURA 4. Árbol de máxima verosimilitud inferido con un fragmento del gen COI (modelo 
GTR+G+I), con valor de AICc = 6579,177 y BCI = 6913,496, mostrando las relaciones 
entre las diferentes poblaciones de Tapinoma litorale. Este árbol de gen excluye la 
población de la Sierra Nevada de santa Marta (Colombia) y la población de la isla Roatán 
(Honduras) e incluye a T. melanocephalum, T. sessile y T. schreiberi como grupo externo. 
Los números en los nodos representan los porcentajes de bootstrap. 
 
7.3. Diferenciación genética entre las poblaciones 
 
Las distancias genéticas calculadas con el modelo K2P entre las muestras de Tapinoma 
litorale, muestra una distancia promedio del 14% entre las poblaciones. El valor mínimo 
T. litorale 109 Guatemala 
T. litorale 070 Guatemala 
T. litorale 116 Nicaragua 
T. litorale 094 México 
T. litorale 092 México 
T. litorale 006 México 
T. litorale 053 EUA 
T. litorale 055 EUA 
T. litorale 001 Bahamas 
T. litorale 002 EUA 
T. litorale 011 Bahamas 
T. litorale 014 TCI 
T. litorale 016 R. Dominicana 
T. litorale 020 R. Dominicana 
T. schreiberi 022 EUA 
T. sessile 023 EUA 
T. melanocephalum 047 México 
T. melanocephalum 029 Colombia 
T. melanocephalum 045 Brasil 
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fue de 0% el cual corresponde a las muestras de T. litorale Bahamas (001) y T. litorale 
Estados Unidos (002), sugiriendo que no existe una diferencia genética en el fragmento 
del gen COI entre esas dos poblaciones; mientras que el valor máximo es de 22% que 
corresponde a las muestras de Guatemala y Honduras (TABLA 4). Al interior de cada uno 
de los clados (Caribe y Centroamérica), las distancias genéticas tuvieron una variación de 
<10%, sin embargo, la distancia genética entre los grupos fue de 16,8%, sugiriendo la 
posibilidad de que existan especies crípticas entre esos clados, pues si se compara con la 
distancia genética de dos especies distantes y que taxonómicamente son reconocidas 
como diferentes se observa que entre T. melanocephalum y T. sessile hay 17,0% de 
divergencia, siendo los porcentajes muy similares con los encontrados entre los grupos 
Caribe y Mesoamericano. En el complejo de especies de Tapinoma niegerrimum usando 
un segmento del gen mitocondrial COI, por medio de las distancia genéticas obtenidas 
con el modelo K2p se puedo evaluar la presencia de especies cripticas (Seifert, 2017).   
 
TABLA 4. Distancias genéticas por sitio entre las muestras de Tapinoma litorale para el 
marcador COI.  
 
N° CÓDIGO 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 
1 T. litorale 001 Bahamas 
 
               
2 T. litorale 002 USA 0,00                
3 T. litorale 005 Honduras 0,17 0,17 
 
             
4 T. litorale 006 México 0,19 0,19 0,21              
5 T. litorale 011 Bahamas 0,03 0,03 0,19 0,19 
 
           
6 
T. litorale 016 R. 
Dominicana 
0,09 0,09 0,15 0,17 0,10            
7 T. litorale 014 TCI 0,09 0,09 0,15 0,17 0,11 0,02 
 
         
8 
T. litorale 020 R. 
Dominicana 
0,10 0,10 0,16 0,17 0,11 0,01 0,03          
9 T. litorale 053 EUA 0,14 0,14 0,19 0,16 0,15 0,13 0,13 0,13 
 
       
10 T. litorale 055 USA 0,13 0,13 0,18 0,16 0,14 0,13 0,14 0,14 0,11        
11 T. litorale JTL9843 Colombia 0,15 0,15 0,20 0,20 0,15 0,14 0,14 0,14 0,18 0,17 
 
     
12 T. litorale 070 Guatemala 0,18 0,18 0,22 0,05 0,17 0,17 0,17 0,17 0,17 0,17 0,20 
 
    
13 T. litorale 092 México 0,17 0,17 0,20 0,05 0,16 0,16 0,16 0,16 0,17 0,16 0,20 0,02     
14 T. litorale 094 México 0,17 0,17 0,21 0,05 0,17 0,16 0,17 0,16 0,16 0,16 0,19 0,01 0,01 
 
  
15 T. litorale 109 Guatemala 0,17 0,17 0,21 0,05 0,17 0,16 0,17 0,16 0,17 0,16 0,19 0,01 0,01 0,01 
  






Las estimaciones de los tiempos de divergencia sugieren que las poblaciones de 
Tapinoma litorale divergieron entre Plioceno (1,5 – 7 Ma.) y el Holoceno (11.500 años) 
puesto que el ancestro común más reciente a todas las poblaciones vivó hace más de 
2.000.000 millones de años (Ma.), del cual se derivaron los clados Mesoamericano y 
Caribeño. El clado Mesoamericano surgió hace 1.947.957 Ma., siendo los haplotipos de 
EUA los más ancestrales (1.350.000 Ma.) y las poblaciones de Guatemala las más 
derivadas. Por su parte el clado Caribeño surge hace 1.797.393 Ma., siendo las 
poblaciones de TIC las más basales (412.652 Ma.) dentro de este grupo y las poblaciones 
de Bahamas (001) y Estados Unidos de América (002) las más derivadas, las cuales no 
se han diferenciado genéticamente pues en sus secuencias de ADNmt no generado 













FIGURA 5. Estimación de los tiempos de divergencia de las poblaciones de Tapinoma 
litoral.  El eje vertical indica el tiempo transcurrido en millones de años.  
 
Se encontraron un total de 15 haplotipos para el marcador COI, las relaciones que se 
evidencian en las redes de haplotipos, respaldan las relaciones obtenidas en los árboles 
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de genes anteriormente construidos. Se observan dos clados “Caribe” y 
“Mesoamericano”, asimismo se puede observar la diferenciación de los haplotipos de 
Colombia y Honduras en relación con todas las otras muestras. En las redes se observan 
un gran número de mutaciones entre los haplotipos, con excepción de las muestras de 
Bahamas (001) y Estados Unidos de América (002) las cuales parecen no diferenciarse 
genéticamente (FIGURA 6).  
 
FIGURA 6.  Redes de haplotipos de las localidades donde se distribuye T. litorale. Los 
círculos representan los haplotipos y su tamaño la frecuencia. La longitud de las ramas 
indica el número de mutaciones. 
33 
 
Se identificaron una gran cantidad de haplotipos mitocondriales (15) encontrados en las 
áreas donde se distribuye T. litorale, lo cual puede ser comparado con estudios hechos en 
Europa y Asia con Liometopum microcephalum donde se reportan 39 haplotipos 
mitocondriales y se encontró más de un haplotipo en seis colonias (Petráková et al., 
2017).  También en la hormiga Myrmica rubra se ha encontrado 101 haplotipos en la en 
Eurasia (Leppänen et al., 2011).  
 
Los resultados sugieren que el clado Mesoamericano es el más ancestral y el Caribeño es 
más derivado. También resulta evidente que desde MA pudo haber migración hacia 
Estados Unidos, de allí que existen varios haplotipos habitando esta área geográfica. En 
Tapinoma litorale se han registrado hembras reproductoras con una alta capacidad de 
vuelo y colonias con múltiples reinas (poliginia) lo que permitiría una efectiva dispersión y 
establecimiento de sus colonias en las áreas colonizadas (Wetterer y Guerrero, 2017). En 
las hormigas, las nuevas áreas son colonizadas por la dispersión de las hembras. Por lo 
tanto, las hembras aladas podrían tener oportunidad de cruzar barreas distantes 
(Petráková et al., 2017). Por tal motivo el estudio del ADN mitocondrial debido a su 
herencia materna, permite describir la historia matrilineal de organismos conespecíficos, 
puesto que su alta tasa de evolución (sustitución) a nivel de secuencias de nucleótidos, 
recombinación prácticamente nula y gran variación interespecífica (Vázquez-Domínguez 




Tapinoma litorale es una hormiga Neotropical, con distribución en islas del “Caribe” 
(Bahamas, República Dominicana, Islas Turcas y Caicos, Estados Unidos de América y 
“Mesoamérica” (Estados Unidos, México, Guatemala, Nicaragua) y poblaciones al norte 
de América del Sur. El análisis filogenético de las secuencias del gen Citocromo Oxidasa I 
sugiere que Tapinoma litorale en sentido estricto está conformada por dos clados 
geográficamente bien diferenciados: un clado que agrupa a las poblaciones que habitan el 
sur de la Florida (Estados Unidos), junto con las islas que constituyen el cinturón 
pericaribeño, desde Bahamas hasta las Islas Turcas y Caicos cerca a las costas de 
Venezuela en América del Sur; y el otro clado, agrupando a las poblaciones de América 
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Central, a pesar de incluir un linaje proveniente de los Estados Unidos, diferente a ese del 
clado caribeño. 
 
A lo largo de su distribución, Tapinoma litorale muestra una alta variación genética, con 13 
haplotipos, ocho haplotipos de las poblaciones de Mesoamérica y cinco haplotipos en las 
poblaciones distribuidas en el Caribe, de los cuales en Bahamas hay dos haplotipos, uno 
propio y uno proveniente de EUA, sin embargo este es diferente a los otros dos que 
aparecen relacionados con Mesoamérica.  
 
Nuestros datos sugieren que la definición taxonómica actual de esta especie (i.e., los 
límites taxonómicos) agrupa un ensamblaje de poblaciones morfológicamente 
convergente pero que a nivel genético han acumulado considerables cambios, 
permitiendo reconocer dos clados genéticamente bien diferenciados, y dos linajes, uno en 
Honduras insular y otro en la Sierra Nevada de Santa Marta (Colombia), que deberían ser 
tratados como especies diferentes. 
 
8.1. Comentarios adicionales 
 
Los resultados obtenidos y el trabajo realizado durante estos meses en esta Pasantía de 
Investigación contribuyen significativamente en el desarrollo del proyecto de investigación 
Sistemática y Evolución de las hormigas Tapinoma (Formicidae: Dolichoderinae) en la 
región Neotropical, puesto que se generaron nuevas secuencias de ADN para especies 
del género Tapinoma en el Neotrópico, las cuales serán registradas en bases de datos de 






______________________     ______________________ 
FIRMA DEL ESTUDIANTE     Vo Bo DEL TUTOR 






Agnarsson I., S. M. LeQuier, M. Kuntner, R. C Cheng, J. A. Coddington y G. Binford. 2016. 
Phylogeography of a good Caribbean disperser: Argiope argentata (Araneae, Araneidae) 
and a new ‘cryptic’species from Cuba. ZooKeys 625: 25-44. 
 
AntWeb. 2018.  Available from 
https://www.antweb.org/description.do?genus=tapinoma&species=litorale&rank=species 
&resetProject=true. Accessed: 20 February 2018. 
 
Avise J. C., J. Arnold, R. M. Ball, E. Bermingham, T. Lamb, L. E. Neigel, C. A. Reeb, y N. 
C.  Saunders. 1987. Intraspecific phylogeography: The mitocondrial DNA bridge between 
population genetics and systematics. Annual Review in Ecology and Systematics 18: 489-
522. 
 
Bolton, B. 2016. An online catalog of the ants of the world. Available from http://antcat.org. 
(Accessed [18 september 2017]). 
 
Bolton, B. 2018. An online catalog of the ants of the world. Available from http://antcat.org. 
(accessed [date]) 
 
Brady, S.G., J., Gadau y P.S., Ward. 2000. In: Austin, A.D., Dowton, M., (Eds.), 
Hymenoptera. Evolution, Biodiversity and Biological Control. CSIRO Publishing, 
Collingwood, Victoria, Australia, pp. 131–139.  
 
DeSalle, R., T., Freedman, E.M., Prager y A.C. Wilson. 1987. Tempo and mode of 
sequence evolution in mitochondrial DNA of Hawaiian Drosophila. Journal of Molecular 
Evolution, 26: 157-164. 
 
Clémencet J., B. Vigiginier y C. Doums. 2005. Hierarchical analysis of population genetic 
structure in the monogynous ant Cataglyphis cursor using microsatellite and mitochondrial 




Clement, M., Snell, Q., Walker, P., Posada, D., & Crandall, K. 2002. TCS: Estimating gene 
genealogies. Parallel and Distributed Processing Symposium, International Proceedings, 
2, 184. 
 
Clouse, R. M., M. Janda, B. Blanchard, P. Sharma, B. D. Hoffmann, A. N. Andersen, J. E. 
Czekanski-Moir, P. Krushelnycky, C. Rabeling, E. O. Wilson, E. P. Economo, E. M. Sarnat, 
D. M. General, G. D. Alpert y W. C. Wheeler. 2015. Molecular phylogeny of Indo‐Pacific 
carpenter ants (Hymenoptera: Formicidae, Camponotus) reveals waves of dispersal and 
colonization from diverse source areas. Cladistics 31(4): 424-437.  
 
Crother B.I., y C. Guyer. 1996. Caribbean historical biogeography: Was the dispersal-
vicariance debate eliminated by an extraterrestrial bolide? Herpetologica 52(3): 440-465. 
 
Croizat l. 1958. Panbiogeography. Publicado por el autor. Caracas. Venezuela.  
 
Crozier, R.H. 1992. Molecular methods for insect phylogenetics. In: Whitten MJ, Oakeshott 
JG (eds) Molecular approaches to pure and applied entomology. Springer-Verlag, Berlin, 
pp 164-221. 
 
Echeverry A. 2011. Biogeografía y geología: una reflexión sobre su interacción a partir de 
tres casos caribeños. Revista de Geografía Norte Grande 48: 27-43. 
 
Escárraga, M. 2018. Variação morfológica e genética em Tapinoma atriceps Emery 
(Formicidae: Dolichoderinae): uma formiga da mata atlântica da América do Sul (Tesis de 
maestría). Universidade Federal do Paraná, Curitiba, Brasil.  
 
Edgar, R. C. 2004. MUSCLE: Multiple sequence alignment with high accuracy and high 
throughput. Nucleic Acids Research 32(5): 1792-97. 
 
Fernández F. 2003. Breve introducción a la biología social de las hormigas. En: 
Fernández F. (ed.). 2003. Introducción a las Hormigas de la región Neotropical. Instituto 
37 
 
de Investigación de Recursos Biológicos Alexander von Humboldt, Bogotá, Colombia. 
XXVI + 398 p.  
 
Filatov D.A. 2009. Processing and population genetic analysis of multigenic datasets with 
ProSeq3 software. Bioinformatics, 25: 3189-3190. 
 
Fisher B. L. 2010. Biogeography. pp.: 3-17. En: Lach, L; Parr, C.L.; Abbott, K. L. (Eds.). 
2010. Ant Ecology. Oxford University press, Nueva York, EEUU. 402 p. 
 
Freeland G. L. y R. S. Dietz. 1971. Plate tectonic evolution of the Caribbean region. Nature 
232: 20-23. 
 
Guerrero, R. J., y Sanabria, C. (2011). The first record of the genus Gracilidris 
(Hymenoptera: Formicidae: Dolichoderinae) from Colombia. Revista Colombiana de 
Entomología 37(1): 159-161. 
 
Hasegawa, E., A., Tinaut y F., Ruano. 2002. Molecular phylogeny of two slave-making 
ants: Rossomyrmex and Polyergus (Hymenoptera: Formicidae). Annales Zoologici 
Fennici, 39: 267–271.  
 
Hedges S. B., Hass, C. A. y L. R. Maxon. 1992. Caribbean biogeography: molecular 
evidence for dispersal in West Indian terrestrial vertebrates. Proceedings of Natural 
Academy of Science 89: 1909- 1913. 
 
Hedges S. B., Hass, C. A. y L. R. Maxon. 1994. Towards a biogeography of the 
Caribbean. Cladistics 10: 43-55. 
 
Hewitt G.M. 1996. Some genetic consequences of ice ages, and their role in divergence 
and speciation. Biological Journal of the Linnean Society 58: 247-276. 
 
Hölldobler B. y E. O. Wilson. 1990. The ants. Belknap Press, Cambridge, Massachusetts, 




Iturralde-Vinent M. A. y R. D. E. Macphee. 1999. Paleogeography of the Caribbean region: 
implications for Cenozoic biogeography. Bulletin of the American Museum of Natural 
History 238: 1-95. 
 
Kimura, M. 1980. A simple method for estimating evolutionary rate of base substitutions 
through comparative studies of nucleotide sequences. Journal of Molecular Evolution 16: 
111-120. 
 
Kumar, S., Stecher G. y Tamura K. 2016. MEGA 7: Molecular Evolutionary Genetics 
Analysis version 7.0 for bigger datasets. Molecular Biology and Evolution 33: 1870-1874. 
 
Leppänen, J., K., Vepsäläinen y R., Savolainen. 2011. Phylogeography of the ant Myrmica 
rubra and its inquiline social parasite. Ecology and Evolution, 1(1): 46-62. 
 
Leigh, J. W. y D., Bryant. 2015. PopART: Full-feature software for haplotype network 
construction, versão 1.7. Methods in Ecology and Evolution 6(9): 1110-1116. 
 
Morrone J. J. 2001. Biogeografía de América Latina y el Caribe. M&T–Manuales & Tesis 
SEA, vol. 3. Zaragoza, 148 p. 
 
Nei, M. y Kumar S. 2000. Molecular Evolution and Phylogenetics. Oxford University Press, 
New York.  
 
Pierce, B.A. 2009. Genética: Un enfoque conceptual. Ed. Médica Panamericana. ISBN 
9788498352160. 
 
Petráková, L., A. Tóthová y J. Schlaghamerský. 2017. Phylogeography of the rare velvety 
tree ant Liometopum microcephalum (Formicidae: Dolichoderinae). Journal of 
Biogeography 44: 1652-1664 
 





Rosen D.E. 1985. Geological hierarchies and biogeographical congruence in the 
Caribbean. Annals of the Missouri Botanical Garden 4: 636-659. 
 
Rozas, J., A., Ferrer-Mata, J.C., Sánchez-DelBarrio, S., Guirao-Rico, P., Librado, S.E., 
Ramos-Onsins y A., Sánchez-Gracia. 2017. DnaSp v6: DNA Sequence Polymorphism 
Analysis of Large Datasets. Molecular Biology and Evolution, 34: 3299-3302. 
 
Simon, C., F., Frati, A., Beckenbach, B., Crespi, H., Liu y P., Flook. 1994. Evolution, 
weighting and phylogenetic utility of mitochondrial gene sequences and a compilation of 
conserved polymerase chain reaction primers. Annals of the Entomological Society of 
America, 87: 651–701.  
 
Seal J. N., K. Kellner, A. Trindl y J. Heinze. 2011. Phylogeography of the parthenogenic 
ant Platythyrea punctata: highly successful colonization of the West Indies by a poor 
disperser. Journal of Biogeography 38(5): 868-882. 
 
Seal, J. N., L. Brown, C. Ontiveros, J. Thiebaud y U. G. Mueller. 2015. Gone to Texas: 
phylogeography of two Trachymyrmex (Hymenoptera: Formicidae) species along the 
southeastern coastal plain of North America. Biological journal of the Linnean Society, 
114(3): 689-698. 
 
Seifert, B., D., D'eustacchio, B., Kaufmann, M., Centorame y M. Modica. 2017. Four 
species within the supercolonial ants of the Tapinoma nigerrimum complex revealed by 
integrative taxonomy (Hymenoptera: Formicidae). Myrmecological News, 24: 123-144. 
 
Shattuck SO. 1992. Generic revision of the ant subfamily Dolichoderinae (Hymenoptera: 
Formicidae). Sociobiology 21: 1-181. 
 
Solomon, S. E., M. Bacci Jr, J. Martins Jr, G. G Vinha y U.G.  Mueller. 2008. 
Paleodistributions and comparative molecular phylogeography of leafcutter ants (Atta spp.) 




Sueoka, N. 1992. Directional mutation pressure, selective constraints, and genetic 
equilibria. Journal of Molecular Evolution, 34: 95-114. 
 
Turchetto‐Zolet, A. C., F. Pinheiro, F. Salgueiro y C. Palma‐Silva. 2013. Phylogeographical 
patterns shed light on evolutionary process in South America. Molecular Ecology 22(5): 
1193-1213. 
 
Ursenbacher S., Carlsson, M., Helfer, V., Tegelström, H. y Fumagalli, L. 2006 
Phylogeography and Pleistocene refugia of the adder (Vipera berus) as inferred from 
mitochondrial DNA sequence data. Molecular Ecology 15: 3425-3437. 
 
Vázquez-Domínguez, E., S., Castañeda-Rico, T., Garrido-Garduño y T.A. Gutiérrez-
García. 2009. Avances metodológicos para el estudio conjunto de la información genética, 
genealógica y geográfica en análisis evolutivos y de distribución. Revista Chilena de 
Historia Natural, 82(2): 277-297. 
 
Ward, P.S. y D.A., Downie. 2005. The ant subfamily Pseudomyrmecinae (Hymenoptera: 
Formicidae): phylogeny and evolution of big-eyed arboreal ants. Systematic Entomology, 
30: 310–335 
 
Ward P.S., S.G. Brady, B.L. Fisher y T.R. Schultz. 2010. Phylogeny and Biogeography of 
Dolichoderinae Ants: Effects of Data Partitioning and Relict Taxa on Historical Inference. 
Systematic Biology 59: 1-21. 
 
Wheeler, W.M. 1905. The ants of the Bahamas, with a list of the known West Indian 
species. Bulletin of the American Museum of Natural History, 21: 79-135. 
 
Wild, A. L. 2009. Evolution of the Neotropical ant genus Linepithema. Systematic 
Entomology, 34(1): 49-62. 
 
Wetterer J. K., y R. J. Guerrero. 2017. Geographic distribution of Tapinoma litorale 




Wolstenholme, D.R. y D.O. Clary. 1985. Sequence evolution of Drosophila mitochondrial 
DNA. Genetics 109: 725-744. 
 
Zima Jr., J., Lebrasseur, O., M., Borovanská, y M. Janda. 2016. Identification of 
microsatellite markers for a worldwide distributed, highly invasive ant species Tapinoma 
melanocephalum (Hymenoptera: Formicidae). European Journal of Entomology, 113: 409. 
 
